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Los Inventarios Forestales Nacionales informan sobre el estado de los bosques y la productividad de los recursos forestales nacionales. En los in-
ventarios forestales los bosques se muestrean generalmente a nivel nacional, formando parte de las estadísticas nacionales y estando disponibles
para la comunidad científica para futuros análisis. Gran parte de nuestro conocimiento actual sobre la relación entre la diversidad biológica y el fun-
cionamiento de los ecosistemas proviene de experimentos realizados en pastizales. La investigación en bosques ha sido sin embargo más tardía,
en parte debido a las dificultades de establecer experimentos de larga duración. Sin embargo, durante las últimas décadas, el uso de los Inventarios
Forestales Nacionales ha permitido estudiar los efectos de la diversidad a escalas regionales, nacionales e incluso continentales. En este trabajo
revisamos cómo los Inventarios Forestales Nacionales han contribuido a avanzar en el conocimiento de los efectos de la diversidad en el funciona-
miento de los bosques. Sintetizamos los resultados más relevantes de la literatura y presentamos resultados clave de Inventarios Forestales Nacio-
nales armonizados a escala europea, como los del Proyecto Europeo FunDivEUROPE. Generalmente se observa un efecto positivo de la diversidad
arbórea sobre la productividad forestal y la biomasa a lo largo de gradientes latitudinales y ambientales. Hasta el momento existen pocos estudios
que integren funciones múltiples. El incremento del número de funciones medidas en los inventarios forestales permitirá disponer de un conocimiento
esencial para comprender la respuesta y vulnerabilidad de los ecosistemas forestales frente al cambio climático.
Palabras clave: Biodiversidad; diversidad funcional; multifuncionalidad; riqueza de especies; servicio ecosistémico.
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National forest inventories traditionally report on the condition and yield of a nation’s forest resource. They are typically surveyed at the national level,
reported as part of the country’s national statistics and are increasingly becoming available to the scientific community for further analyses. Much of
our current understanding on biodiversity and ecosystem functioning has come from temperate grassland experiments and research in forests, where
experimentation is inherently difficult due to the large size and longevity of trees, has lagged behind. However, studies in forests have advanced in
the last decade, partly due to the availability of large-scale observational data, such as national forest inventories. Here, we review how forest inven-
tories have promoted a better understanding of the effect of diversity in forest functioning. We summarised the main findings of the papers reviewed
and present the results from harmonised forest inventories at European level, such as the EU FunDivEUROPE Project. A positive effect of tree
diversity on forest productivity and biomass has been generally found along large climatic and latitudinal gradients. There are few studies that integrate
multiple functions and we suggest that future studies should include more functions at larger temporal and spatial scales to better understand the
role of diversity under climate change.
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Efectos de la diversidad sobre el funcionamiento
de los ecosistemas 
Existen evidencias de que el funcionamiento de los bosques y
el aprovisionamiento de servicios ecosistémicos –como la produc-
tividad, el reciclado de nutrientes y la resiliencia frente a patógenos
y eventos extremos– dependen de la biodiversidad de una deter-
minada comunidad (es decir, la composición y la diversidad de es-
pecies). Por tanto, la biodiversidad juega un papel crítico en
múltiples funciones y servicios ecosistémicos (i.e. multifuncionali-
dad; Gamfeldt et al. 2013; Maestre et al. 2012), pero además, la
estabilidad de los ecosistemas puede verse profundamente alte-
rada por la pérdida de biodiversidad, lo que podría dar lugar a pér-
didas en la cantidad, e incluso en la calidad de los servicios
ecosistémicos proporcionados por un determinado ecosistema
(Cardinale et al. 2012).
Gran parte de nuestro conocimiento actual sobre la influencia
de la biodiversidad sobre el funcionamiento del ecosistema pro-
viene de estudios relativamente recientes realizados en comunida-
des experimentales de herbáceas en latitudes templadas (e.g.
Hector et al. 1999; Tilman et al. 1997). Dichos estudios manipula-
ban la riqueza de especies y la composición de las comunidades e
investigaban las relaciones entre la biodiversidad (generalmente
considerado cómo la riqueza de especies y el número de grupos
funcionales) y la biomasa de la comunidad. En muchos de estos
estudios se encontraron resultados consistentes hacia un efecto
positivo de la riqueza de especies y los grupos funcionales en la
biomasa aérea (Marquard et al. 2009). 
Se han propuesto tres factores clave en el efecto de la diversi-
dad sobre los procesos ecosistémicos: 1) la complementariedad de
nicho (Loreau 2000): las comunidades diversas tienen un mayor
potencial para un uso de los recursos más eficiente, debido a efec-
tos tanto de complementariedad en el uso de los recursos (i.e. no
competir tan intensamente por el mismo recurso), como de facilita-
ción entre especies (i.e. interacciones positivas); 2) los efectos de
selección o identidad (Grime 1998): las comunidades diversas tie-
nen una mayor probabilidad de contener especies de elevado ren-
dimiento y que generalmente dominan en la comunidad; y 3) la
hipótesis de la seguridad (Yachi y Loreau 1999): en ambientes im-
predecibles y cambiantes las comunidades diversas de plantas tie-
nen una mayor probabilidad de contener especies que son capaces
de hacer frente a las nuevas condiciones ambientales.
El avance en la comprensión de los mecanismos que controlan
la biodiversidad de un ecosistema ha sido posible gracias al cambio
del uso de índices de riqueza de especies y grupos funcionales
hacia el uso de métricas que describen la abundancia y la unifor-
midad en la distribución de las especies (e.g. índice de Shannon,
Shannon 1949) o la diversidad funcional de la comunidad (ver
Tabla 1 y revisión de Petchey y Gaston 2006; Schleuter et al. 2010).
Los índices de diversidad funcional están basados en rasgos fun-
cionales, es decir, en atributos fenotípicos de las especies que re-
flejan la historia de la vida natural y las formas de crecimiento, como
son por ejemplo la altura máxima arbórea, la densidad de la ma-
dera, el contenido de nitrógeno en las hojas, la profundidad máxima
de las raíces. Estos índices permiten unir directamente la variabili-
dad en la distribución de los rasgos funcionales con los procesos
ecosistémicos, para los que se conocen los mecanismos subya-
centes o al menos se pueden inferir de una forma más directa. De
esta forma, los índices de biodiversidad que se basan en la diver-
sidad funcional de la comunidad suelen predecir mejor el funciona-
miento del ecosistema que los índices basados únicamente en
riqueza de especies (Ruiz-Benito et al. 2014). La mayor disponibi-
lidad de bases de datos de rasgos funcionales en plantas (como la
base de datos TRY: https://www.try-db.org, Kattge et al. 2011), ha
hecho posible estudiar la composición funcional de muchos bos-
ques, al menos para algunos rasgos funcionales clave (e.g. Kuns-
tler et al. 2016). A menudo, no es posible medir todos los rasgos
funcionales para todas las especies presentes en una determinada
comunidad, y sólo se dispone de la identidad de la especie (para
los que generalmente se usa un valor medio de un cada rasgo fun-
cional de interés). Además, el desarrollo de filogenias para nume-
rosas plantas terrestres ha permitido a investigadores usar índices
de diversidad filogenética de la comunidad (que muestra la varia-
bilidad en el grado de parentesco de las plantas en la comunidad).
El uso de índices filogenéticos asume que comunidades que están
menos relacionadas filogenéticamente son menos similares y tie-
nen un mayor potencial de complementariedad (ver Paquette et al.
2015).
Inventarios Forestales Nacionales y su evolución
histórica en la ciencia forestal
Los Inventarios Forestales Nacionales (IFNs) proporcionan una
representación sistemática a escalas espaciales amplias de los re-
cursos forestales existentes en un determinado país, y describen
las principales características de los bosques en términos de la ex-
tensión forestal, de la composición de especies, de la cantidad de
la madera y de la productividad (Winter et al. 2008). Los inventarios
forestales generalmente se realizan a escalas nacionales, en parte
para cubrir los requisitos ambientales y la demanda de datos esta-
dísticos, que cada vez se requieren más en acuerdos y convenios
internacionales (Tomppo et al. 2008; Forest Europe 2015). Frecuen-
temente, los datos de Inventarios Forestales Nacionales se usan
para calcular las estadísticas de cada país y se está aumentando
su disponibilidad a la comunidad científica. 
En países europeos se ha recopilado información forestal desde
hace 100 años, pero empezó a realizarse de una manera regular y
sistemática desde la década de los años 20 en países escandina-
vos (Chirici 2011). Aunque los métodos de muestreo y los protoco-
los utilizados generalmente difieren entre IFNs, el principio general
es el mismo: proporcionar información sobre todos los ecosistemas
forestales de una manera estadísticamente representativa y no ses-
gada, cubriendo todo tipo de bosques, de condiciones ambientales
y de situaciones de manejo. En general, los IFNs se diseñan sobre
una cuadrícula permanente dónde se establecen sistemáticamente
puntos de muestreo en las zonas forestales existentes a lo largo
del país. Generalmente la información de los IFNs varía en el ta-
maño de la cuadrícula y el número de parcelas en cada punto de
muestreo en los diferentes países. Además, las parcelas tienen ge-
neralmente un carácter permanente y se muestrean periódica-
mente, lo que puede ayudar para estudiar la evolución forestal y
estimar la producción arbórea y las tasas demográficas. En la
mayor parte de los IFNs no todos los árboles presentes en un de-
terminado radio se muestrean, y se pueden usar diferentes méto-
dos para identificar qué árboles muestrear. Los dos principales
métodos son: (1) el método de Bitterlich o muestreo horizontal por
puntos, donde el ángulo y área del árbol determina si el árbol debe
ser medido (e.g. IFN alemán); y el método de radio variable y con-
céntrico anidado, donde la medición de un árbol depende de su ta-
maño y distancia respecto al centro de la parcela (e.g. IFN
español). Ambos métodos de muestreo permiten diseños no ses-
gados para realizar las estimaciones de las cantidades totales de
árboles adultos y el cálculo de los valores medios en la población.
Sin embargo, también resultan en medidas de vecindad incomple-
tas, lo que puede complicar estudios al nivel de árbol individual
(pero ver Gómez-Aparicio et al. 2011; Kunstler et al. 2016). La va-
riabilidad en las metodologías de diseño y la toma de muestras en
diferentes IFNs, además de la falta de coherencia en la definición
de zona forestal es lo que realmente ha obstaculizado los esfuerzos
para la armonización internacional de los datos relacionados con
los bosques. Sin embargo, con el advenimiento de acuerdos y con-
venios internacionales se están haciendo esfuerzos en toda Europa
para estandarizar los diseños y los protocolos de muestreo de los
IFNs (Gschwantner et al. 2009; Chirici 2011).
Tradicionalmente, los IFNs han restringido los muestreos a árbo-
les en pie, árboles muertos recientemente y a medidas de regenera-
ción. Sin embargo, recientemente está cambiando hacia evaluaciones
más representativas, al menos a nivel regional, incluyendo la cantidad
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de madera muerta, la composición específica de la capa leñosa y/o
herbácea, las propiedades del suelo y la historia de gestión. Las
fortalezas de los IFNs son su diseño estadístico sólido y su amplia
extensión, que asegura una elevada representatividad de especies,
de tipos de bosque y de condiciones ambientales. Además, con la
aparición de técnicas de modelización estadística, que son capaces
de controlar las diferencias en el diseño entre IFNs, y la compilación
de amplias bases de datos climáticas (Hijmans et al. 2005), topo-
gráficas (US Geological Survey 1998) e información de suelos (e.g.
European Soil Database: http://esdac.jrc.ec.europa.eu), la comuni-
dad científica está aprovechando el amplio potencial de los IFNs
para plantear hipótesis sobre le relación entre el clima, la calidad
de estación, el tipo de vegetación, etc. Algunos ejemplos son los
determinantes locales de la riqueza de especies (Nightingale et al.
2008; Oberle et al. 2009; Belote et al. 2011; Liang et al. 2016); la
biogeografía funcional (Vilà-Cabrera et al. 2015); la dinámica fores-
tal (Vayreda et al. 2012b; Ruiz-Benito et al. 2013; Carnicer et al.
2014); y los procesos competitivos (Kunstler et al. 2012; 2016). En
el presente artículo de revisión hemos: (1) revisado los enfoques
metodológicos existentes para el estudio de los efectos de diversi-
dad en el funcionamiento de los bosques; y (2) revisado los estu-
dios que analizan el efecto de la diversidad en el funcionamiento
de los bosques usando Inventarios Forestales Nacionales. Hemos
diferenciando en los estudios en función del tipo de variables res-
puesta (i.e. productividad y/o biomasa vs. otras y/o múltiples fun-
ciones ecosistémicas) y la escala usada (i.e. región o país vs.
múltiples países). Todo ello nos ha ayudado a resaltar las oportu-
nidades y los principales retos del uso de IFNs en futuros estudios
que analicen el papel de la diversidad en el aprovisionamiento de
recursos.
Enfoques existentes para estudiar los efectos de
la diversidad en el funcionamiento de los bosques
El conocimiento actual de las relaciones entre la biodiversidad
y el funcionamiento de los ecosistemas forestales se basa en tres
enfoques: los ensayos clásicos forestales; los experimentos; y los
estudios observacionales y teóricos (Fig. 1). Desde hace más de
cien años, los ensayos clásicos forestales han explorado la produc-
tividad del bosque plantando individuos en diferentes combinacio-
nes de especies (Pretzsch 2005). Sin embargo, raras veces
incluyen más de dos especies arbóreas comerciales y tienden a in-
formar sobre la cantidad de madera y la productividad de los indi-
viduos, lo que hace difícil generalizar sus resultados a bosques
diversos. Los enfoques experimentales en bosques empezaron
mucho después que en pastizales, debido a las dificultades inhe-
rentes a estudios en sistemas complejos como son los bosques,
formados por especies longevas y de gran tamaño (Scherer-Loren-
zen 2005). El diseño en los experimentos tradicionales para el es-
tudio de los efectos de la diversidad en el funcionamiento de los
bosques es bastante diferente al de los ensayos clásicos: contienen
un rango muy superior de especies arbóreas, evitan los efectos de
identidad mediante la selección de ciertas especies sobre un con-
junto amplio, y miden un amplio rango de funciones y servicios fo-
restales (Scherer-Lorenzen et al. 2007; Bruelheide et al. 2014). Sin
embargo, las parcelas de muestreo usadas en los experimentos de
diversidad son relativamente pequeñas (c. 0.2 ha) y los árboles son
generalmente jóvenes (< 15 años), lo que limita la generalización
de los resultados a bosques maduros naturales y a escalas rele-
vantes para la gestión forestal. Los estudios observacionales, in-
cluyendo aquellos usando datos de IFNs, se suelen basar en
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Tabla 1. Visión general de las medidas de diversidad biológica utilizadas comúnmente en los estudios basados en datos de  Inventarios Forestales Na-
cionales. Se incluye una descripción de los diferentes índices, el atributo medido (es decir, la característica de diversidad medida), las ventajas de su uso
y el nivel de medición (es decir, nivel de especie o de rasgos funcionales usando un único rasgo funcional o múltiples rasgos funcionales).
Table 1. Overview of biodiversity measures commonly used in National Forest Inventory based studies. We include the index, a description, outcome (i.e.
characteric measured), advantage of its use and level of measurement (i.e. species level or single/multiple functional traits level).
Índice Descripción Aributo Ventaja Nivel
Riqueza de especies Número total de especies
muestreadas en la
comunidad
Número de especies (tal
vez redundantes
funcionalmente)
Fácil de medir Especies 
Índice de Shannon Diversidad de especies,
ponderado por la
abundancia de las
especies en la comunidad
Abundancia y uniformidad Incluye información sobre
la composición de la
comunidad
Especies 
Índice de Pielou Uniformidad en el número
de especies en la
comunidad
Uniformidad Incluye información sobre







especies presentes en la
comunidad
Número de grupos Fácil de medir Especies 
Diversidad funcional § Variabilidad de ciertos
rasgos funcionales
basados en la dispersión,








Identidad functional Valor medio de un
determinado rasgo en una
comunidad





Diversidad filogenética Medida de la variabilidad
de las relaciones de
parentesco entre las




Proxy de FD cuando la
información funcional no
está disponible 
Nivel del taxón de interés
§ Para revisiones detalladas sobre el uso de diferentes medidas de diversidad funcional ver Petchey y Gaston (2006) y Schleuter et al. (2010).
§ For detailed reviews on the use of the different functional diversity measures see  Petchey y Gaston (2006) and Schleuter et al. (2010).
bosques existentes, representando todas las clases de edad, tipos
de bosque y situaciones de gestión. Generalmente incluyen un
rango amplio de diferentes tipos de bosque, desde plantaciones a
bosques seminaturales y naturales. Sin embargo, las parcelas de
muestreo también pueden ser relativamente pequeñas (< 0.05 ha)
y, frecuentemente, contienen una amplia variabilidad de procesos
ecológicos que pueden ser confundidos con la heterogeneidad am-
biental, como los suelos y las condiciones del terreno, el clima, la
historia de la gestión, el origen de la masa o el uso previo del suelo.
El amplio número de parcelas muestreadas en los IFNs puede, en
parte, ayudar a reducir la variabilidad e incluso controlar estos fac-
tores. Finalmente, los estudios teóricos o de simulación usan datos
observacionales para parametrizar modelos basados en procesos,
lo que ha servido para comprender mejor los efectos de la diversi-
dad en el funcionamiento forestal en periodos de tiempo superiores
(e.g. Morin et al. 2011; Liang et al. 2015).
Actualmente, existe cierta controversia sobre la idoneidad de
estudios observacionales para analizar el efecto de la diversidad
en el funcionamiento del ecosistema, lo que se debe en parte a los
múltiples factores que actúan simultáneamente sobre ambos en
sistemas naturales (Vilà et al. 2005). En los estudios que utilizan
datos observacionales la causa y el efecto no pueden ser clara-
mente diferenciadas, de forma que los resultados se basan princi-
palmente en patrones de correlaciones, porque las relaciones y los
mecanismos subyacentes no pueden ser fácilmente separadas del
efecto de las condiciones del sitio (Shipley 2000). De esta forma,
los resultados deberían ser probados en situaciones experimenta-
les, donde la causalidad es inferida más fácilmente (ver Fig. 1). En
el diseño de este tipo de experimentos es importante maximizar
tres criterios: ortogonalidad (i.e. la capacidad para detectar un
efecto de la diversidad contra otros posibles factores influyentes),
la amplitud (i.e. el número de funciones ecosistémicas medidas) y
la representatividad (i.e. la relevancia de los resultados para los
ecosistemas presentes, Nadrowski et al. 2010). El Proyecto Euro-
peo “Significado Funcional de la Biodiversidad Forestal” (i.e. Func-
tional Significance of Forest Biodiversity, FunDivEUROPE: ver
http://www.fundiveurope.eu) ha puesto en práctica estos criterios
en la selección de las parcelas de muestreo en bosques maduros
en seis regiones de toda Europa (véase Baeten et al. 2013), en las
que se ha medido un gran número de funciones de los ecosiste-
mas. FunDivEUROPE ha compilado esta novedosa plataforma ex-
ploratoria, una plataforma con datos existentes de experimentos en
bosques europeos, y una plataforma con datos de IFNs de varios
países europeos, usando así diferentes enfoques (i.e. experimental
vs. observacional) para estudiar el efecto de la diversidad en bos-
ques (Fig. 1). 
Estudios sobre el efecto de la diversidad en 
el funcionamiento de los bosques usando
Inventarios Forestales Nacionales
Todavía hay relativamente pocos estudios sobre el efecto de la
diversidad en el funcionamiento de los bosques usando Inventarios
Forestales Nacionales, y éstos se centran exclusivamente en Eu-
ropa y Estados Unidos (Tabla 2). La mayor parte de los artículos
revisados se han limitado principalmente a estudiar los efectos en
la productividad y la biomasa (Fig. 2), lo que se ha debido en parte
a la limitada disponibilidad de datos sobre otras funciones ecosis-
témicas en bases de IFNs, aunque existen algunas excepciones
notables (como detallamos en las secciones posteriores). En ge-
neral, se observan relaciones positivas y algo débiles entre la di-
versidad de especies arbóreas y las tasas de productividad y
biomasa, a pesar de que en los primeros estudios realizados no se
incluían en los análisis las condiciones locales (e.g. la disponibilidad
de nutrientes, el clima), por lo que podrían ser factores de confusión
y subestimar la magnitud de los efectos de la diversidad.
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Figura 1. Comparación entre los diferentes enfoques existentes para estudiar la relación entre la biodiversidad y el funcionamiento del ecosistema en
bosques: (a) enfoque empírico (i.e. modelos correlacionales parametrizados con datos experimentales u observacionales); o (b) enfoques teóricos (i.e.
modelos basados en procesos parametrizados con datos experimentales y observacionales obtenidos en (a)). Bajo los enfoques experimentales incluimos
los ensayos clásicos forestales y los experimentos más recientes como TreeDivNet (ver http://www.treedivnet.ugent.be, que incluye BioTree (Scherer-Lo-
renzen et al. 2007) y BEFChina (Bruelheide et al. 2014).
Criterios a maximizar en el diseño estos experimentos: la ortogonalidad (i.e. la capacidad para detectar efectos de la diversidad contra otros posibles
factores influyentes), la amplitud (i.e. el número de funciones y servicios ecosistémicos cubiertos en el estudio) y la representatividad (i.e. la relevancia
de los resultados para los ecosistemas forestales existentes en paisajes reales con diferentes tipos de bosques, suelos y estadios de desarrollo). Para
cada criterio la figura indica si un valor alto (↑↑↑), medio (↑↑) o bajo (↑) puede ser alcanzado en cada enfoque y tipo de aproximación. Actualmente, los
enfoques empíricos sólo pueden estudiar los efectos a corto plazo de la diversidad en el funcionamiento del ecosistema, pero hay algunas excepciones,
como los ensayos forestales (ver Pretzsch 2005) y otras iniciativas a largo plazo (e. g. TreeDivNet). 
Figure 1. Comparisons of the different approaches of biodiversity and ecosystem functioning (BEF) studies in forests: (a) empirical (i.e. correlational
models parameterised by either experimental or observational data); or (b) theoretical (i.e. process-based models parameterised with data from (a)). Under
experimental approaches we include both classical forestry trials and more recent BEF forest experiments such as TreeDivNet (see
http://www.treedivnet.ugent.be, which includes BioTree (Scherer-Lorenzen et al. 2007) and BEFChina (Bruelheide et al. 2014).
When designing such experiments it is important to maximise three fundamental criteria: orthogonality (the ability to detect BEF effects against the back-
ground of other influencing factors), comprehensiveness (the number of ecosystem functions and services covered by the study) and representativeness
(the relevance of the findings for the existing forest ecosystems in the real landscape as forest types, soils types and stand development). For each criterion
the figure indicates whether a high (↑↑↑), medium (↑↑) or low (↑) value can be achieved. Currently, empirical approaches can only study the short-term
effects of diversity on ecosystem functioning, but there are some exceptions, such as long-term forest trials () (see Pretzsch 2005) and long-term initiatives
(e.g. TreeDivNet).
1) Estudios basados en funciones ecosistémicas relacionadas
con la productividad y la biomasa
En el primer estudio sobre los efectos de la diversidad en el fun-
cionamiento de los bosques con datos de IFN, Caspersen y Pacala
(2001) usaron c. 24 000 parcelas de inventario forestal de Estados
Unidos para estudiar la influencia de la riqueza de especies arbó-
reas y la diversidad funcional en el crecimiento, la mortalidad y la
biomasa. Los autores llegaron a la conclusión de que la riqueza de
especies aumenta la productividad arbórea y el almacenamiento
de carbono. Sin embargo, reconocen que la gestión histórica y las
condiciones del sitio podrían estar influyendo sus resultados. Más
tarde, Moser y Hansen (2006) usaron un subconjunto del inventario
forestal de Estados Unidos (c. 3500 parcelas) para investigar las
relaciones entre la diversidad de especies y su altura con el creci-
miento en dos tipos de bosque. Los dos tipos de bosque tuvieron
resultados contrastados: una influencia negativa del índice de
Shannon en el crecimiento en alamedas y una influencia positiva
en bosques de abedul. Sin embargo, las condiciones de sitio no
fueron incluidas en dichos análisis y el clima en los dos tipos de
bosque era bastante diferente (los abedules se localizaban más al
norte y en climas más frios). En Woodall et al. (2011) se usaron par-
celas del IFN situadas al este de Estados Unidos y se correlacio-
naron las existencias de carbono en biomasa aérea para 24
especies arbóreas con la tasa de monoespecificidad (índice que es
congruente con la riqueza de especies y que depende de la densi-
dad de una determinada especie en una parcela respecto a la den-
sidad total). Aunque no encontraron una relación significativa en la
relación entre el almacenamiento de carbono y la riqueza de espe-
cies, tomando los percentiles 99% obtuvieron una relación positiva
entre el carbono máximo y la riqueza de especies para muchas
combinaciones de especies arbóreas. Liang et al. (2007) usaron
datos del IFN de Estados Unidos para evaluar la relación entre la
diversidad de especies arbóreas con el crecimiento, la mortalidad
y la regeneración en dos tipos de bosque del Pacífico centro-oeste
de Estados Unidos: bosques de abeto de Douglas (Pseudotsuga
menziesii) y tsuga occidental (Tsuga heterophylla); y los bosques
mixtos de coníferas de California. En los dos tipos de bosque en-
contraron un fuerte efecto positivo de la diversidad de especies
(usando el índice de Shannon) en el aumento neto de área basal.
Este aumento estaba relacionado con un mayor reclutamiento en
parcelas con mayor diversidad de especies. Ni el crecimiento de
los supervivientes ni la mortalidad estuvieron relacionados con la
diversidad de especies. Los autores incluyeron una serie de varia-
bles para controlar por los posibles factores de confusión, como el
área basal de la parcela, la productividad del sitio, el tamaño medio,
la pendiente, la orientación y la elevación (usadas para calcular la
radiación y la temperatura), y las coordenadas de los sitios (para
tener en cuenta efectos espaciales).
El Inventario Ecológico y Forestal de Catalunya (IEFC) fue el
primer inventario Europeo usado para estudiar el efecto de la bio-
diversidad en el funcionamiento de los bosques. En Vilà et al.
(2003) se usaron c. 850 parcelas dominadas por especies de pino
repartidas por toda Cataluña y no encontraron efectos significativos
de la riqueza de especies arbóreas en la productividad aérea, in-
cluso controlando por las condiciones climáticas y el estadio suce-
sional. Usando un diferente subconjunto de datos del IEFC (2107
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Figura 2. Lista no exhaustiva de funciones ecosistémicas estudiadas con Inventarios Forestales Nacionales que podrían estar influenciadas por la diver-
sidad arbórea, y el grado con el que las cuatro grandes categorías de funciones ecosistémicos propuestas han sido estudiadas hasta ahora (extraído de
la Tabla 2).
Figure 2. Non-exhaustive list of ecosystem functions studied with National Forest Inventories that could be influenced by diversity, and the degree to which
the four major categories of ecosystem functions have been studied (extracted from Table 2). 
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Tabla 2. Selección de artículos que analizan el efecto de la diversidad en el funcionamiento de los bosques. Se incluye la referencia, el país, la medida
de diversidad usada, la variable respuesta y el principal resultado obtenido. Adaptado y actualizado de Scherer-Lorenzen (2014).
Table 2. Selection of articles that analyse the effect of diversity on forest functioning. We included the reference, region (country), biome, measure of
diversity used, ecosystem function analysed and main diversity effect found. Adapted and updated from Scherer-Lorenzen (2014).
 influencia positiva de la diversidad en el proceso medido
 influencia negativa de la diversidad en el proceso medido
influencia unimodal de la diversidad en el proceso medido
- no se observa influencia de la diversidad en el proceso medido
Referencia Región Bioma Medida de diversidad Función ecosistémica Efectos diversidad
Caspersen y Pacala (2001) EEUU Templado Riqueza de especies Crecimiento 
Caspersen y Pacala (2001) EEUU Templado Riqueza de especies Biomasa 
Caspersen y Pacala (2001) EEUU Templado Riqueza de especies Mortalidad -
Moser y Hansen (2006) NE EEUU Templado Índice de Shannon Crecimiento 











Liang et al. (2007) Oeste EEUU Templado Índice de Shannon Crecimiento -
Liang et al. (2007) Oeste EEUU Templado Índice de Shannon Mortalidad -
Liang et al. (2007) Oeste EEUU Templado Índice de Shannon Reclutamiento 




Zhang y Chen (2015) Canadá Boreal Índice de Shannon Biomasa arbórea aérea 
Zhang et al. (2016) Canadá Boreal y templado Riqueza de especies,





Zhang et al. (2016) Canadá Boreal y templado Riqueza de especies,
uniformidad de Pielou y
diversidad funcional
Biomasa aérea 
Vilà et al. (2003) Cataluña, España Mediterráneo Riqueza de especies Crecimiento -
Vilà et al. (2005) Cataluña, España Mediterráneo Riqueza de especies Crecimiento -
Vilà et al. (2007) Cataluña, España Mediterráneo Riqueza de especies Crecimiento aéreo 
Vayreda et al. (2012a) España Templado y
mediterráneo
Riqueza de especies Almacenamiento de
carbono












Vallet y Pérot (2011) Francia Templado Efectos de mezcla Crecimiento 
Toïgo et al. (2015) Francia Templado Efectos de mezcla
(sobre producción)
Crecimiento 
Gamfeldt et al. (2013) Suecia Boreal y templado Riqueza de especies Biomasa 
Gamfeldt et al. (2013) Suecia Boreal y templado Riqueza de especies Almacenamiento de
carbono en suelos

Gamfeldt et al. (2013) Suecia Boreal y templado Riqueza de especies Producción de bayas 
Gamfeldt et al. (2013) Suecia Boreal y templado Riqueza de especies Producción potencial 
de caza

Gamfeldt et al. (2013) Suecia Boreal y templado Riqueza de especies Madera muerta 
Gamfeldt et al. (2013) Suecia Boreal y templado Riqueza de especies Riqueza de especies 





Riqueza de especies Crecimiento 










































Abundancia de juveniles 
parcelas), Vilà et al. (2005) concluyeron que las variables ambien-
tales son más importantes en la producción de madera que la di-
versidad arbórea. Finalmente, usando 8016 parcelas en Cataluña
del IFN Español, Vilà et al. (2007) encontraron un efecto significa-
tivo y débil de la riqueza de especies en la productividad arbórea
al menos en bosques mediterráneos en etapas sucesionales tem-
pranas. El grupo funcional de las especies presentes (i.e. de hoja
caduca, coníferas o esclerófilas) fue un factor importante en la pro-
ducción de madera: los bosques dominados por las especies de
hoja caduca mostraron una mayor productividad. Usando todo el
IFN Español, Vayreda et al. (2012a) observaron una influencia po-
sitiva de la riqueza de especies arbóreas en los stocks carbono
aéreo y radicular. 
Zhang y Chen (2015) usaron 448 parcelas de Saskatchewan
(Canadá) para investigar las relaciones entre la biomasa aérea, la
diversidad de especies arbóreas (índice de Shannon), la variabili-
dad en el tamaño del árbol (variación del diámetro en la parcela),
la edad del bosque y el régimen de nutrientes en los bosques bo-
reales. Los autores encontraron un efecto directo y positivo de la
riqueza de especies en la biomasa aérea a diferentes niveles de
disponibilidad de nutrientes, y concluyeron que esta relación au-
mentaba al aumentar las diferencias en el tamaño de los árboles.
La fuerte segregación vertical de las copas podría dar lugar a ma-
yores densidades de hojas y, por tanto, a una mayor captación de
luz dentro de la parcela (e.g. Jucker et al. 2015).
Vallet y Pérot (2011) investigaron la importancia de los efectos
de mezcla en el crecimiento de masas dominadas por Abies alba
Mill. y Picea abies L. Karst de cuatro regiones montañosas de Fran-
cia usando el IFN francés. Las condiciones ambientales locales (i.e.
el clima, los suelos, la edad y la estructura forestal) fueron consi-
deradas y encontraron que en los bosques mixtos sólo Abies alba
se beneficiaba del efecto de la diversidad a nivel de parcela. Toïgo
et al. (2015) encontraron mayor productividad en ciertos bosques
mixtos a lo largo de Francia, usando el conjunto de datos más ex-
tenso del IFN francés. Los autores comparaban el crecimiento a
nivel de parcela en cinco posibles combinaciones de mezcla basa-
das en dos especies, respecto a las correspondientes parcelas mo-
noespecíficas, a elevadas y bajas altitudes. Los resultados
principales fueron que el efecto de la mezcla depende de la com-
binación de especies y las condiciones ambientales, y que la pro-
ductividad fue mayor en bosques a elevada altitud en sitios menos
productivos, lo que se corresponde con sitios con condiciones más
limitantes para el crecimiento. 
Paquette y Messier (2011) encontraron un fuerte efecto positivo
de la diversidad en la productividad, controlando por las condicio-
nes climáticas y ambientales. Usaron c. 12 000 parcelas en la pro-
vincia de Quebec (Canadá) abarcando bosques templados y
boreales. Además, fueron los primeros en estudiar el efecto de la
diversidad funcional y filogenética como indicadores de diversidad,
además de la riqueza de especies. Usando modelos de ecuaciones
estructurales concluyeron que los efectos de complementariedad
(basados en la importancia de la diversidad funcional) fueron más
importantes en los bosques boreales, donde los recursos estaban
más limitados, que en bosques templados más productivos, donde
la exclusión competitiva es el resultado más probable de las inter-
acciones entre especies. Ruiz-Benito et al. (2014) investigaron la
importancia de la riqueza de especies arbóreas, la diversidad fun-
cional y la identidad funcional en el crecimiento y el almacena-
miento de carbono. Los autores cuantificaron por primera vez con
datos observacionales la importancia relativa de los efectos de la
complementariedad de nicho (medida a través de la diversidad fun-
cional, i.e. variabilidad de rasgos funcionales) y la identidad (medida
a través de la identidad funcional, i.e. valor medio de un determi-
nado rasgo funcional en la comunidad) usando el IFN español. La
diversidad e identidad funcional fueron variables importantes tanto
para el crecimiento como para el almacenamiento de carbono en
todos los tipos de bosque, aunque no encontraron diferencias en
la magnitud del efecto de la diversidad entre los tipos de bosques
considerados. 
2) Estudios basados en múltiples funciones ecosistémicas y
multifuncionalidad
Los estudios descritos en las secciones previas únicamente
incluyen funciones relacionadas con la productividad y la bio-
masa. Gamfeldt et al. (2013) realizaron un estudio particularmente
novedoso en el que se relaciona la riqueza de especies arbóreas,
en 4335 parcelas muestreadas del IFN sueco, con seis funciones
y servicios ecosistémicos, controlando por las condiciones climáti-
cas, las propiedades del suelo y la estructura de la parcela. Los au-
tores encontraron una relación cuadrática entre la riqueza de
especies y la biomasa arbórea, el almacenamiento de carbono en
el suelo, la producción de bayas, y el potencial para la caza. Ade-
más, se observó una relación positiva entre la riqueza de especies
arbóreas y otros dos componentes de diversidad (i.e. la ocurrencia
de madera muerta y la riqueza del sotobosque). Cabe destacar que
la multifuncionalidad en las parcelas de bosque no fue promovida
por una determinada especie arbórea y que algunas de las funcio-
nes forestales presentaban correlaciones negativas, de forma que
no sería posible promover un alto funcionamiento y nivel de servi-
cios ecosistémicos en bosques monoespecíficos.
Zhang et al. (2016) estudiaron la relación entre la diversidad de
especies arbóreas y múltiples funciones usando 987 parcelas en
bosques templados y boreales muestreados en el IFN canadiense.
En este artículo se estudió la relación entre la riqueza de especies
arbóreas (i.e. riqueza de especies, uniformidad y diversidad funcio-
nal) y la biomasa del sotobosque, controlando por los efectos del
clima, la edad y el sitio. Encontraron una relación positiva entre la
riqueza de especies arbóreas y la biomasa total, pero un efecto
nulo o negativo en la biomasa proporcionada por los diferentes gru-
pos (i.e. árboles, matorral, herbáceas y briófitas). Los autores con-
sideraban que los efectos nulos de aumentar la riqueza de especies
en la biomasa del sotobosque podrían resultar en un uso de los re-
cursos más eficiente en bosques diversos, de forma que estos re-
cursos no estarían disponibles para el sotobosque. 
3) Estudios a escalas continentales usando Inventarios 
Forestales Nacionales armonizados
Muchos de los estudios descritos anteriormente ya cubren am-
plias áreas geográficas, pero queremos destacar algunos estudios
recientes donde se ha realizado la armonización de diferentes IFNs
en Europa. Por una parte, Vilà et al. (2013) investigaron la relación
entre la riqueza de especies arbóreas y el crecimiento en 55 265
parcelas en cinco países Europeos cubriendo un total de 11 tipos
de bosque diferentes. Los países fueron Suecia, Los Países Bajos,
Suiza, Francia y España. Este fue el primer estudio en encontrar
una relación positiva entre la diversidad local y el crecimiento a una
escala continental, en casi todos los tipos de bosque considerados.
Los autores encontraron que el aumento en el crecimiento con la
riqueza de especies estuvo mediado por la el área basal. En los si-
guientes tres trabajos se usaron datos armonizados bajo el Pro-
yecto Europeo FunDivEUROPE (Baeten et al. 2013) en el que se
armonizaron los Inventarios Forestales Nacionales consecutivos de
Finlandia, Suecia, Alemania, Bélgica (región de Valona) y España.
En Ratcliffe et al. (2016) se investigaron la importancia relativa de
la diversidad funcional y la identidad funcional en el crecimiento ar-
bóreo usando cinco rasgos funcionales: la altura máxima del árbol,
el contenido de nitrógeno en las hojas, la densidad de la madera y
la esperanza de vida máxima. Los autores encontraron que la di-
versidad de rasgos funcionales era más importante en bosques me-
diterráneos y tenía una influencia insignificante en bosques
boreales, más fríos, e infirieron que la complementariedad o los
efectos de mezcla pueden ser más importantes para el crecimiento
arbóreo en bosques limitados por la disponibilidad de agua. La
identidad funcional de los bosques también fue importante, espe-
cialmente en los extremos latitudinales del continente europeo (i.e.
en el límite sur de los bosques mediterráneos y el norte de los bos-
ques boreales), posiblemente reflejando también la diferenciación
funcional a lo largo de estadios sucesionales. Madrigal-González
et al. (2016) usaron 14 especies en 32 628 parcelas para analizar
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el efecto en el crecimiento de la presencia de grupos funcional-
mente disimilares al árbol focal. Los resultados mostraron que los
efectos de complementariedad fueron mayores a en ambientes
fríos y templados para árboles de tamaño pequeño, mientras que
en ambientes cálidos los efectos fueron superiores para árboles
grandes. Finalmente, Ruiz-Benito et al. (2016) analizaron el efecto
de la diversidad funcional en el crecimiento, mortalidad y abundan-
cia de juveniles, y cuantificaron si la respuesta a las condiciones
ambientales era diferente dependiendo de la diversidad funcional.
Los resultados sugieren que la diversidad funcional tuvo un efecto
positivo en la abundancia de juveniles y el crecimiento, pero no tuvo
efecto en la mortalidad. Además, encontraron que la diversidad fun-
cional es capaz de modificar la respuesta demográfica a diferentes
condiciones ambientales.
Finalmente, cabe destacar que la disponibilidad de los IFNs en
la comunidad científica ha permitido contrastar de forma empírica
resultados teóricos y experimentales previos sobre el efecto de la
diversidad en el funcionamiento de los bosques. Por ejemplo, Liang
et al. (2015) ha desarrollado un modelo para predecir la influencia
de la diversidad en la productividad primaria neta individual, po-
niendo a prueba la hipótesis de que la diversidad biológica pro-
mueve la productividad individual a un ritmo decreciente. Utilizando
datos del Inventario Forestal de Alaska para apoyar sus prediccio-
nes, obtuvieron que cada 1% de pérdida de la diversidad de plantas
en los bosques boreales de Alaska podría resultar en un descenso
de la productividad del 0.23%. En un uso alternativo de los IFNs,
van der Plas et al. (2016) usaron el IFN alemán para comprobar la
validez de las simulaciones en la composición de especies en un
estudio relacionando la riqueza de especies con la multifuncionali-
dad a escala de paisaje a lo largo de Europa. 
Conclusiones
Los principales retos en el uso de Inventarios Forestales Nacio-
nales para estudiar el efecto de la diversidad en el funcionamiento
de los bosques son: (i) la existencia de otros posibles factores de
confusión que podrían enmascarar la señal de interés; (ii) la relati-
vamente baja amplitud de funciones y servicios incluidos y estudia-
dos hasta ahora; y (iii) el relativamente corto intervalo de tiempo
entre inventarios consecutivos, lo que podría subestimar el efecto
total de la diversidad (e.g. Cardinale et al. 2012). Las principales
oportunidades en el uso de Inventarios Forestales Nacionales para
estudiar el efecto de la diversidad sobre el funcionamiento de los
ecosistemas forestales son: (i) la elevada representatividad, cu-
briendo un amplio abanico de especies, de grupos funcionales, y
de tipos de bosque, lo que permite obtener patrones continentales
y globales (ver e.g. Kunstler et al. 2016); y (ii) la amplia escala es-
pacial abarcada, lo que facilita el estudio de cambios potenciales a
lo largo de gradientes latitudinales y climáticos (e.g. Ratcliffe et al.
2016).
La información proporcionada por los datos de los Inventarios
Forestales Nacionales ha sido clave para mejorar la comprensión
del papel de la diversidad vegetal en el funcionamiento de los bos-
ques, en particular el relacionado con la productividad (Fig. 2). La
investigación futura se dirige hacia un mejor conocimiento de los
efectos de la diversidad considerando múltiples funciones de los
ecosistemas (véase, por ejemplo van der Plas et al. 2016) y cómo
las múltiples funciones de los bosques pueden verse afectadas por
el cambio climático. De esta forma se podrán identificar adecuada-
mente las prioridades de gestión para reducir la vulnerabilidad y
mejorar la adaptación ante los futuros riesgos del cambio climático.
En general, los datos de los IFNs han proporcionado evidencia em-
pírica para una amplia gama de funciones, incluyendo la producti-
vidad, la regeneración y la capacidad de recuperación, el reciclaje
de nutrientes y la biodiversidad y la producción de otros bienes;
pero se podría ampliar a otro tipo de funciones como información
edáfica, contenido en nutrientes o de materia orgánica (Fig. 2). Por
tanto, es esencial apoyar adecuadamente estas iniciativas en cada
país con el fin de conseguir series temporales más largas, armoni-
zar los IFNs existentes en los diferentes países e incrementar el
número de funciones ecosistémicas medidas.
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Cuadro 1: Glosario de términos usados en la presente revisión, adaptados de la Evaluación de Ecosistemas del Milenio (Millennium Ecosystem Assess-
ment Assessment 2005), la Cumbre de la Tierra de Naciones Unidas (Rio de Janeiro, 1992), y otros autores (Reiss et al. 2009).
Box 1: Glossary of terms used in this review, adapted from the Millennium Ecosystem Assessment Assessment 2005 (Millennium Ecosystem Assessment
Assessment, 2005), the United Nations Earth Summit (Rio de Janeiro, 1992) and other authors (Reiss et al. 2009)
Biodiversidad: variabilidad entre los organismos vivos de todos los ecosistemas, incluyendo terrestres, marino y otros ecosistemas acuáticos,
y los complejos ecológicos de los cuales forman parte: lo que incluye la diversidad dentro una determinada especie, entre especies y de eco-
sistemas.
Función ecosistémica: acción o evento físico, químico o biológico que une a los organismos con su ambiente, tales como la descomposición,
el reciclado de nutrientes o el almacenamiento de carbono.
Servicio ecosistémico: contribución directa e indirecta de los ecosistemas, y la biodiversidad que estos albergan, al bienestar humano. Estos
incluyen servicios de aprovisionamiento (e.g. madera y agua); de soporte (e.g. productividad primaria); regulación (e.g. control de enfermedades
e inundaciones); y culturales (e.g. spiritual, recreacional).
Rasgos funcionales: componentes del fenotipo de un organismo que tienen un determinado efecto en procesos ecosistémicos y responden
a factores ambientales. 
Multifuncionalidad: aprovisionamiento de múltiples servicios ecosistémicos.
Efectos de mezcla: diferencia en el funcionamiento de bosques mixtos comparado con bosques puros formados por las mismas especies. 
Sobreproducción: cuando los bosques mixtos de especies de plantas producen una mayor productividad (i.e. mayor biomasa) que todas
esas especies en bosques monoespecíficos.
